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Fyzikální dormance semen je rozšířenou adaptací, která rostlinám umožňuje načasovat klíčení 
do příznivého období. Semena s fyzikální dormancí mají tvrdé osemení, které je nepropustné pro vodu 
a někdy i pro plyny. Díky tomu mohou semena vytvářet dlouhodobou semennou banku a čekat na 
příznivé podmínky i řadu let. Mechanismy, které vedou k porušení fyzikální dormance a vstupu vody 
do semene jsou v zásadě dvojí. Může docházet k porušování tvrdého osemení v celém jeho povrchu, 
nebo pouze v určité specializované struktuře. Rozrušování celého povrchu je časté u endozoochorních 
semen. Zde je výhodou především šíření semen na dlouhou vzdálenost. U semen s fyzikální dormancí, 
která jsou šířena jinými mechanismy, je v osemení často vytvořená komplikovaná struktura 
označovaná jako vodní propust. Ta reaguje na signály z okolí a reguluje, kdy vstoupí voda do vnitřních 
částí semene. V tomto případě může být fyzikální dormance porušena v důsledku ročního či denního 
průběhu teplot a tím dochází k zajištění klíčení ve vhodném období během roku. Semena jiných druhů 
reagují na vysoké teploty při požáru. Díky tomu jejich semenáče vyrůstají v prostředí s dobrou 
dostupností živin, nízkou kompeticí a mohou obnovit poničenou populaci mateřských rostlin.  
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Abstract 
Physical dormancy of seeds is a widespread adaptation, allowing plant seeds to time the 
germination to a suitable season. Seeds with physical dormancy possess hard seed coats, which are 
impermeable to water and sometimes also to gases. This allows seeds to create a long-term seed bank 
and to wait for favourable conditions even for years. There are two main mechanisms, which break 
physical dormancy and enable water to enter the seed. The seed coat can be disrupted through the 
whole surface, or in one specialized place only. The disruption through the whole surface is common 
in the seeds dispersed by endozoochory. In this case, the long-distance seed dispersal brings an 
important advantage. In physically dormant seeds, which are dispersed by other ways, a complicated 
structure called water gap is usually present in the seed coat. Water gap responds to exogenous signals 
and controls when the water enters the seed. In such a case, physical dormancy can be broken as a 
response to annual or diurnal temperature fluctuations, which times germination into a proper time 
of the year. Another species germinate in response to high temperatures during a fire. This ensures, 
that seedlings emerge in suitable conditions with a high level of available nutrients, low competition 
and that they can restore the damaged population.  
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Šíření pomocí semen je charakteristické pro semenné rostliny (Spermatophyta), které jsou 
v současnosti evolučně nejúspěšnější skupinou rostlin s více než 250 000 žijícími druhy. Vznik 
semenných rostlin a zároveň prvních semen je odhadován do období devonu (Gerrienne et al., 2004). 
Semena jsou pro tyto rostliny zásadní pro šíření. U dnešních rostlin mohou vznikat samostatně, nebo 
ukrytá uvnitř plodu. Semena některých rostlin klíčí, jakmile se ocitnou v příznivých podmínkách. To je 
ale výhodné jen v některých situacích. Pro mnoho druhů rostlin je naopak výhodné, aby semena 
neklíčila při prvním styku s příhodnými podmínkami. V takových případech dochází k vývoji dormance 
semen. Ta má pro rostliny několik významů. Dormance například umožňuje šíření na dlouhou 
vzdálenost, synchronizaci klíčení semen do správného období, nebo tvorbu semenné banky. Aby mohlo 
dojít ke klíčení dormantních semen, musí být nejprve dormance porušena. Porušení dormance spouští 
různé faktory, které jsou často druhově specifické. Nejčastější takové faktory jsou vysoké teploty, 
kombinace vysokých teplot a vlhkosti, nebo sežrání zvířetem (Baskin & Baskin, 2014). 
Studium dormance má přínos jak pro možnost ochrany druhů rostlin, které si dormanci 
vytvořily, tak i pro zahradnictví a zemědělství. V této bakalářské práci popíši charakteristiku jednoho 
způsobu dormance semen, tzv. fyzikální dormanci. Budu se věnovat konkrétním strukturám, které 
po porušení této dormance otevírají přístup vody k vnitřním částem semene. Dále se budu detailně 
věnovat dvěma hlavním faktorům porušování fyzikální dormance – a to vysokým teplotám (především 
u semen pyrofytních rostlin) a chemickému narušení osemení v trávicím traktu živočicha 






1. Dormance semen 
 
Pro začátek představím, co je a co není považováno za dormantní semeno. Nedormantní 
semeno může klíčit v poměrně širokém spektru přírodních podmínek, není to však zcela 
nekontrolované a založené na náhodě. Jednotlivá semena mají různé nároky na určitou kombinaci 
faktorů (světlo/tma, teplota, ...), při kterých mohou vyklíčit. Tato kombinace je podmíněna 
taxonomicky, geneticky, ale částečně i prostředím, ve kterém vyrůstala mateřská rostlina. Pokud 
nedormantní semeno neklíčí, pak je to zapříčiněno absencí jednoho, nebo více požadovaných faktorů 
a semeno se nachází v klidové fázi (z angl. „quiescence“) (Harper, 1977). Opakem nedormantního 
semene je semeno dormantní – tedy takové semeno, které po určitou dobu nemůže v přirozených 
podmínkách klíčit, ačkoliv jsou tyto podmínky pro jeho klíčení příznivé a po porušení dormance v nich 
vyklíčí.  
Dormanci lze dělit do různých skupin. Podle jejího vzniku se rozlišují dva druhy dormance: 
1) primární dormance, která se utváří při dozrávání semene na mateřské rostlině, a 2) sekundární 
dormance, kterou semeno získává až po oddělení od mateřské rostliny jako reakci na přírodní 
podmínky, se kterými se setkalo (světlo/tma, teplota…). Existuje i komplikovanější členění dormance 
podle jejích mechanismů, které jsou značně komplexní. Také vzhledem k narůstajícímu množství 
vědeckých výzkumů bylo potřeba vytvořit jednotný klasifikační systém. Jako předloha při jeho vzniku 
bylo použito schéma Dr. Marianny G. Nikolaevy (1977), které bylo následně upraveno (Baskin & Baskin, 
1998, 2004). V rámci klasifikace jsou rozlišeny tři úrovně: Třída (nejnadřazenější), stupeň a typ (nejnižší 
úroveň). Základem je pět tříd: Fyziologická dormance (označovaná zkratkou PD), morfologická 
dormance (označovaná MD), morfofyziologická dormance (označovaná MPD), fyzikální dormance 
(označovaná PY) a kombinovaná dormance (zpravidla PY+PD). Jednotlivými třídami se nebudu zabývat, 
neboť cílem práce je shrnout současné znalosti pouze z oblasti fyzikální dormance. 
 
2. Fyzikální dormance semen 
 
Semena s fyzikální dormancí (dále „PY“ podle anglického „physical dormancy“) mají osemení, 
které je nepropustné pro vodu a někdy i pro plyny (Baskin et al., 2000; Jaganathan, 2016). Z tohoto 
důvodu po umístění do vlhkého prostředí nemůže dojít k nabobtnání (imbibici) semene, i když by 
vnitřní části semen při styku s vodou začaly klíčit (Baskin & Baskin, 2004). Aby k imbibici došlo, je nutné 
dormanci porušit.  To znamená narušit celistvost osemení, aby voda začala vtékat do semene. Jakmile 
semeno jednou začne absorbovat vodu, dojde k rychlé hydrataci semene a nepropustnost může být 




vlastností, díky které může semeno setrvávat v půdě i několik let a načasovat klíčení na vhodné období 
(Baskin & Baskin, 2004; Long et al., 2015). 
Nepropustnost osemení semen s PY je dána několika strukturami. Na povrchu semen 
se nachází kutikula. Jedná se o tenký film, který je tvořen kutinem, kutanem a kutikulárními vosky (De 
Giorgi et al., 2015; Loubéry et al., 2018). Díky tomu má hydrofobní charakter. Tato kutikula je stejná, 
jako kutikula pokrývající jiné části rostlinného těla, ale na semenech vzniká vrstva, která je až desetkrát 
silnější než na listech. Kutikula semen také patrně vzniká stejným mechanismem jako kutikula jiných 
částí rostlin, protože mutace inhibující tvorbu kutikuly vegetativních částí způsobily stejné defekty 
i v kutikule semen (De Giorgi et al., 2015; Loubéry et al., 2018).  
Pod kutikulou se nachází jedna, nebo více pro vodu nepropustných vrstev palisádových buněk 
osemení, které tvoří lignifikované makrosklereidy (neboli Malpigiho buňky osemení; z angl. 
„Malpighian cells“) (Baskin et al., 2000; Baskin, 2003; Tozzetti, 1855). Celkově jsou buňky vnější 
palisádové vrstvy, subpalisádové vrstvy a případně i dalších vnitřních vrstev jednotné, kromě některých 
míst v semenech, nebo plodech. Takovým odlišným místem bývá například pupek, klový otvor a oblast 
chalázy (Manning & van Staden, 1987; Martens et al., 1995; Rodrigues-Junior et al., 2014). Tato místa 
jsou následně často využívána k regulaci vstupu vody do semen při nebo po porušení PY. Výsledná 
struktura se u zralých semen označuje jako vodní propust (z angl. „water gap“) a protože je značně 
komplikovaná, popíšu jí v samostatné kapitole. U velké části semen s PY je na příčném řezu nápadná 
světle zbarvená linie (z angl. „light line“), prostupující tangenciálně vrstvou makrosklereid na straně 
blíže ke kutikule (Hamly, 1932). Její význam ani podstata nejsou dodnes jednoznačně objasněny. Může 
se jednat o lom světla na hranici mezi vrstvami buněčné stěny s odlišným chemickým složením (Hamly, 
1935; Harris, 1983; Manning & van Staden, 1987), nebo s odlišnou mikrostrukturou (Scott et al., 1962; 
Werker, 1980), nicméně detailní studie semen sóji (Glycine max) ukázala, že se nemusí jednat pouze 
o lom světla, ale i o skutečně odlišitelnou linii (Ma et al., 2004). Není jasné, zda tato světlá linie může 
ovlivňovat propustnost osemení a tím regulovat PY. Většina recentních prací se přiklání k názoru, že 
tato světlá linie pravděpodobně nehraje žádnou roli v regulaci PY (např. Ma et al., 2004), ale bylo také 
pozorováno, že právě v této linii může u některých druhů docházet při porušování PY k roztržení buněk 
(Gama-Arachchige et al., 2013a).  
Ke vzniku nepropustnosti dochází ke konci vysychání semene při dozrávání (Egley, 1979). 
Například u jetele kavkazského (Trifolium ambiguum) se formuje ve chvíli, kdy je obsah vody v semeni 
pouze 10 – 15 % (Hay et al., 2010) a u druhů jetel plazivý (T. repens) a jetel luční (T. pratense) při poklesu 
obsahu vody na 14 % (Hyde, 1954). Zároveň se v osemení některých druhů vytváří struktury, které 
i v průběhu vývoje semene zůstávají otevřené. Jedná se například o útvary v blízkosti klového otvoru 




Míru nepropustnosti osemení a tedy hloubku PY pravděpodobně výrazně ovlivňují podmínky, 
ve kterých semeno dozrávalo (Hudson et al., 2015; Jaganathan, 2016). Významnou roli hraje například 
vzdušná vlhkost prostředí, ve kterém dozrávala semena. Bylo opakovaně pozorováno, že semena, která 
dozrála při vysoké vlhkosti vzduchu, mají méně hlubokou PY než semena, která dozrála při nízké 
vlhkosti vzduchu (D’Hondt et al., 2010; Tozer & Ooi, 2014). V tomto směru jsou zajímavé výsledky 
experimentů, kdy byla semena ptačí nohy smáčknuté (Ornithopus compressus) a komonice lékařské 
(Melilotus officinalis) sebrána během vysychání před dozráním a následně uskladněna při různě vysoké 
vlhkosti vzduchu (Helgeson, 1932; Barrett-Lennard & Gladstones, 1964). Semena uskladněná 
při vysoké vlhkosti vzduchu byla stále schopná nasávat vodu a PY se u nich nevytvořila. Naopak semena 
skladovaná při nízké vzdušné vlhkosti se stala nepropustnými (Helgeson, 1932; Barrett-Lennard & 
Gladstones, 1964). Zdá se tedy pravděpodobné, že vzdušná vlhkost působí na semena při dozrávání 
přímo. Nelze ale vyloučit ani efekt během posklizňového dozrávání (tzv. after-ripening), protože 
v té době může vlhkost vzduchu také výrazně ovlivnit hloubku PY a semena skladovaná po dozrání 
při nižší vlhkosti vzduchu si vytvoří hlubší PY (Hurwitz & Gabrielith-Gelmond, 1952; Nutile & Nutile, 
1947). 
Množství srážek v určité oblasti ovlivňuje počet druhů rostlin, které mají vyvinutou PY. Obecně 
platí, že v hodně vlhkých ekosystémech jsou semena s PY poměrně vzácná. Opačně je to v sušších 
oblastech s příležitostnými či sezónními srážkami, kdy je důležité klíčení odložit na správné období 
(Garwood, 1983; Khurana & Singh, 2001). Z obrázku 1 je patrné, že PY je běžnější v suchých 
ekosystémech než v těch vlhkých (Jaganathan et al., 2017). V tropických ekosystémech a stálezelených 
deštných lesích má pouze 9 % druhů rostlin PY. Oproti tomu v suchých lesích je takových druhů 33,1 %. 
Stejně tak nejvlhčí teplé lesy mírného pásu a opadavé lesy v mírném podnebním pásu, kde je celoročně 
vlhko, mají méně než 10 % druhů s PY v porovnání s více než 15 % v suchých oblastech. I přes to není 
možné říci, že nejsušší oblasti mají největší procento druhů s PY. Například horké pouště a polopouště 
v tropech tvoří druhy s PY 25,6 %, ale v suchých lesích najdeme 33,1 % druhů s PY (Jaganathan et al., 
2017). 
Existence samotné PY byla detailně popsána u zástupců 18 čeledí krytosemenných rostlin: 
ledvinovníkovité (Anacardiaceae), oreláníkovité (Bixaceae), dosnovité (Cannaceae), cistovité 
(Cistaceae), Cochlospermaceae, svlačcovité (Convolvulaceae), tykvovité (Cucurbitaceae), 
dvojkřídláčovité (Dipterocarpaceae), bobovité (Fabaceae), kakostovité (Geraniaceae), hluchavkovité 
(Lamiaceae), slézovité (Malvaceae), lotosovité (Nelumbonaceae) , řešetlákovité (Rhamnceae), 
mýdelníkovité (Sapindaceae), (shrnuto v Baskin & Baskin, 2014; Jaganathan et al., 2017). 





Obrázek 1: Zastoupení semen s nepropustným osemením v tropech (levý sloupec v každé dvojici) a v mírném pásu (pravý 
sloupec v každé dvojici). Zleva doprava se na vodorovné ose snižuje vlhkost klimatu. TSL – tropický stálezelený les; SOTL – 
sezónně opadavý tropický les; TOL – tropický opadavý les; TSST – tropické suché savany a traviny; THPP – tropické horké pouště 
a polopouště; VTL – vlhký les v mírném podnebním pásu; TSOL – stálezelený opadaný les v mírném podnebním pásu; KV – 
křovinná vegetace; TST – stepi a traviny mírného podnebního pásu; TPP – pouště a polopouště v mírném podnebním pásu 
s chladnou zimou. Upraveno podle (Jaganathan et al., 2017). 
Existuje řada faktorů, které mohou porušovat PY. K porušení PY semen některých druhů stačí 
jeden faktor, u jiných je nutná kombinace různých faktorů (Turner et al., 2009). Narušení osemení 
v umělých podmínkách se nazývá skarifikace. Nejčastěji se provádí mechanicky – například je možné 
navodit velký tlak, který vede k prasknutí osemení, nebo lze osemení ztenčit obroušením (Busse, 1930; 
Hamly, 1932; Went, 1955). Existuje také tzv. chemická skarifikace, při které se využívá inkubace 
v žíravinách, nejčastěji v kyselině sírové (Hamly, 1932). Dále může být PY porušena teplotním šokem, 
např. ponořením semene do horké vody (Baskin & Baskin, 2004). Ačkoliv jsou některé tyto postupy 
v porušení PY velmi efektivní, tak se nejedná o přirozené faktory, se kterými by se semena v přírodě 
setkávala (Turner et al., 2009). V přírodních podmínkách PY patrně nejčastěji porušují požár, nebo 
průchod trávicím traktem živočicha, tzv. endozoochorie, nebo sezónní či denní proměnlivost teplot 
(Baskin & Baskin, 2014; Jaganathan, 2015; Jaganathan et al., 2016). Spekuluje se ale také o vlivu 
vyschnutí osemení v horkém a suchém prostředí (LaCroix & Staniforth, 1964; Quinlivan, 1968), dlouhé 
inkubace semen ve vlhku či mokru (Warrag & Eltigani, 2005; Baskin & Baskin, 2014) a o vlivu 
mikroorganismů, které by mohly degradovat osemení (shrnuto v Baskin & Baskin, 2014). Způsob 
porušení PY je druhově specifický (Jayasuriya et al., 2008a, 2009b; Gama-Arachchige et al., 2012). 
Protože vysoké teploty a endozoochorní šíření jsou nejčastějšími mechanismy porušujícími PY, budu 





2.1 . Vodní propust 
Vodní propust (z angl. „water gap“) je častá u semen s PY, která nejsou šířena 
endozoochorně (Baskin et al., 2000). K jejímu otevření dochází za příznivých podmínek, neboť 
vodní propust a k ní přidružené buňky mohou fungovat jako detektor signálů z prostředí (Baskin et 
al., 2000). Vodní propust je specializovanou anatomickou strukturou, která je součástí osemení, 
nebo perikarpu a je fyzicky spojena s palisádovou vrstvou buněk (Baskin, 2003). Je však morfo-
anatomicky odlišena (Baskin et al., 2000; Gama-Arachchige et al., 2013a). Konkrétní struktura a 
pozice vodní propusti se u jednotlivých krytosemenných čeledí s PY výrazně liší – a to anatomicky, 
morfologicky i původem (Baskin et al., 2000). Buňky, které jsou součástí komplexu vodní propusti, 
bývají heterogenní – např. palisádové buňky tvořící vodní propust u některých bobovitých 
(Fabaceae) jsou delší, než ostatní palisádové buňky ve zbytku osemení (Manning & van Staden, 
1987; Martens et al., 1995; Rodrigues-Junior et al., 2014). Vodní propust většinou přiléhá k pupku 
(z angl. „hilum“) na bazálním pólu semene (tzn. opačné straně semene než oblast, ze které bude 
vyrůstat kořínek), nebo se vyskytuje v blízkosti klového otvoru, nebo v oblasti chalázy (Baskin et 
al., 2000).  
Pletiva v komplexu vodní propusti mohou být uspořádána stupňovitě (Gama-Arachchige 
et al., 2011, 2013b). Díky tomu může jeden soubor signálů vyvolat pouze zvýšenou citlivost pletiva 
a až další signál způsobí nenávratné otevření vodní propusti (Gama-Arachchige et al., 2011, 2013b). 
Faktory, které obvykle vyvolávají zvýšenou citlivost semene k enviromentálním změnám, nebo 
otevření vodní propusti, jsou obvykle teplota a vlhkost (Gama-Arachchige et al., 2011). K otevření 
však nemusí dojít hned. Studie ukázaly, že semeno může cyklovat mezi zvýšenou citlivostí a téměř 
necitlivostí ke změnám v prostředí (Jayasuriya et al., 2009a; Gama-Arachchige et al., 2013b). Tento 
proces je anglicky označován „sensitivity cycling“, což lze do češtiny přeložit jako „střídání citlivosti“ 
(Jayasuriya et al., 2009a). Střídání obou těchto stavů zajišťuje, aby semeno vyklíčilo pouze 
za příznivých podmínek (Jayasuriya et al., 2009. Zatím není jasné, o jak častý jev se jedná. Byl 
zdokumentován například u semen druhů z rodu komonice (Melilotus) (VanAssche et al., 2003) 
a jetel (Trifolium) (Hagon & Ballard, 1970; Taylor, 1981; VanAssche et al., 2003) z čeledi bobovité 
(Fabaceae) a u povijnice důlkaté (Ipomoea lacunosa) (Jayasuriya et al., 2008a) a Cuscuta australis 
(Jayasuriya et al., 2008b) z čeledi svlačcovité (Convolvulaceae).  
Vodní propust jako struktura má mnoho podob. Proto bylo popsáno mnoho variant, které 
se mezi sebou liší anatomicky i mechanismem otvírání. Čím více, je tato problematika zkoumána, 
tím je popisováno stále více možností. V důsledku toho vzniká nesourodost v terminologii. O její 
sjednocení se velmi zasazuje Nalin Gama-Arachchige ve svých pracích (Gama-Arachchige et al., 
2013a). Proto byla vytvořena kategorizace podle tvaru vodní propusti. Rozlišují se tři typy 




otvor, který je u dormantních semen uzavřený a při porušení PY se rozevře. Nejčastější komplex 
vodní propusti je ale typ II. Ten je charakteristický kruhovým nebo úzkým rovným otvorem, který 
před porušením PY uzavírají struktury podobné víčku tvořené palisádovými buňkami. Toto víčko 
(z angl. „lid“) při porušení PY odpadne. Komplex vodní propusti typu III se v typickém případě také 
vyznačuje otvorem, který je kruhového nebo úzkého rovného tvaru, ale před porušením PY jej 
uzavírá struktura plnící funkci zátky tvořená pro vodu nepropustnými sklerenchymatickými 
buňkami. Při porušení PY dojde o oddálení struktur tak, že vznikne prostor mezi zátkou a okolními 
palisádovými buňkami. Neexistuje však žádný vztah mezi typem komplexu vodní propusti a místem 
výskytu, nebo optimálními signály pro porušení PY (Gama-Arachchige et al., 2013a). Pro lepší 
představu uvedu v dalších podkapitolách konkrétní příklady vodních propustí z každého typu. 
Dále lze rozlišit jednoduchý a složený komplex vodní propusti (Gama-Arachchige et al., 
2013a). Jedná se o charakteristiku, zdali voda do semene vstupuje pouze jednou strukturou 
(v  případě jednoduchého komplexu), nebo více strukturami u složeného komplexu (Gama-
Arachchige et al., 2013a). U složených komplexů vodní propusti se mohou obě asociované oblasti 
výrazně lišit (např. klový otvor a vodní propust čočkovitého tvaru – z angl. „lens“), což je častější 
jev, nebo se mohou vyskytovat ve stejném pletivu či orgánu (např. puchýřky u povijnice důlkaté) 
(Jayasuriya et al., 2007). Vznikající otvory mohou být koordinované a otvírat se zároveň (Jayasuriya 
et al., 2007). Většinou však dochází k tomu, že jeden otvor slouží jako primární a otvírá se pro vstup 
vody jako první (např. vodní propust čočkovitého tvaru) a až později se otevře i druhý, sekundární 
otvor (např. klový otvor) (Gama-Arachchige et al., 2013a). Toto uspořádání bylo popsáno například 
u semen rodu zmarilka (Cercis) (Gama-Arachchige et al., 2013a).  
 
2.1.1. Vodní propust typu I 
Typickým příkladem vodní propusti typu I jsou být někteří zástupci čeledi bobovité 
(Fabaceae), u kterých je zároveň PY nejvíce prozkoumaná. Nepropustnost osemení je zde 
způsobena přítomností jedné, nebo více nepropustných hydrofobních vrstev lignifikovaných 
makrosklereid umístěných těsně u sebe (Rolston, 1978; Werker, 1980). Když dojde k porušení PY 
a následně nastanou příznivé podmínky, tak se makrosklereidy oddálí od sebe, čímž vznikne 
v blízkosti pupku vstupní otvor pro vodu (obrázek 2) (Baskin, 2003). Tento otvor je u semen z čeledi 
bobovité čočkovitého tvaru (Gama-Arachchige et al. 2013). Nicméně i pupek tu může sloužit jako 
sekundární cesta pro vstup vody (Jaganathan et al., 2018). U části semen zástupců této čeledi je 
hlavním faktorem pro porušení PY teplota (Hamly, 1932; Gama-Arachchige et al., 2011; Jaganathan 
et al., 2018). V případě druhů z mírného klimatického pásu musí tato semena projít dvěma 




2003). Pokud mezi těmito dvěma režimy nastane období poměrně stálých vysokých teplot, tak 
semeno ztrácí schopnost reagovat na střídavě nízké teploty (Baskin, 2003). Díky těmto 
mechanismům semeno nevyklíčí na podzim nebo pokud je uloženo příliš hluboko v půdě. Půda má 
totiž velmi dobré tepelně izolační vlastnosti (Auld, 1986; Auld & Bradstock, 1996) a pokud jsou 
semena uložena příliš hluboko v půdě, tak nejsou vystavena proměnlivým nízkým teplotám 
na konci zimy a opět nejsou schopna během jara vyklíčit (Baskin, 2003). V tropických oblastech ale 
mohou být teploty regulující PY bobovitých odlišné. U druhů Stylosanthes humilis a S. hamata 
ze severní Austrálie bylo pozorováno, že PY porušují vysoké a vysoce fluktuující teploty během 
horkého období sucha (McKeon & Mott, 1982).  
 
Obrázek 2: Komplex vodní propusti typu I. (a) Ilustrace pletiva otevřené a uzavřené vodní propusti typu I; (b, d) Fotografie z 
mikroskopu a elektronového mikroskopu uzavřené vodní propusti v podobě štěrbiny čočkovitého tvaru. (c, e) Snímky z 
elektronového mikroskopu ukazující otevřenou štěrbinu vodní propusti čočkovitého tvaru. Na snímcích jsou semena 
křehovětevce žlutého (Cladrastis kentukea). PV – palisádová vrstva; VHO – hlubší vrstvy osemení; VP – vodní propust. 
Upraveno podle (Geneve et al., 2018). 
 
2.1.2. Vodní propust typu II 
Příkladem vodní propusti typu II může být Dodonaea petiolaris z čeledi mýdelníkovité 
(Sapindaceae), u které se v podmínkách porušujících PY vytváří v oblasti vodní propusti poblíž 
pupku puchýřek (400-600 m v průměru), který následně odpadne (Turner et al., 2009). 
V laboratorních podmínkách k tomu nedochází bezprostředně po prvním kontaktu s horkou 
vodou, ale pokud je do horké vody semeno ponořeno přibližně na čtyři sekundy (Jayasuriya et al., 
2007). Semena s vytvořeným puchýřkem pak nabobtnávají výrazně rychleji než semena 
bez puchýřku (Turner et al., 2009). Existují ale i výjimky v podobě jednotlivých semen, která 
nabobtnají bez ohledu na to, zdali mají vytvořen puchýřek či nikoliv – nabízí se vysvětlení, že se 




do semene (Turner et al., 2009). Další možné vysvětlení je, že taková semena neměla porušené 
osemení, ale pouze neměla vytvořenou PY, aby mohla v případě vysoké vlhkosti vyklíčit 
bezprostředně po disperzi z mateřské rostliny (Turner et al., 2009).  
Zvláštním příkladem vodní propusti typu II je povijnice důlkatá (Ipomoea lacunosa) z čeledi 
lilkovité (Convolvulaceae), která často roste jako plevel na polích. Produkuje vysoce životaschopná 
semena, která mohou díky PY v půdě přetrvat až 39 let (Gomes et al., 1978). Aby vytrvala v půdě 
tak dlouho dobu, tak nesmí dojít ke skarifikaci osemení (např. mechanickým obroušením pískem) 
(Gomes et al., 1978). V umělých podmínkách dochází k porušení PY, pokud semena projdou varem 
po dobu čtyř sekund, nebo pokud jsou tři hodiny uložena ve vlhkém písku při teplotě 35 °C 
(Jayasuriya et al., 2007). Přitom dochází k netradičnímu způsobu otevření vodní propusti. Vodní 
propust je tvořená dvěma puchýřky (obrázek 3) (z angl. „bulge“) nacházejícími se v těsné blízkosti 
pupku (Jayasuriya et al., 2007). 
 
 
Obrázek 3: Komplex vodní propusti u suchého nedormantního semene povijnice důlkaté (Ipomoea lacunosa). (a) 
Fotografie v reálných barvách. (b) Snímek z elektronového mikroskopu. Na obrázku (b) jsou patrné praskliny v oblasti 
pupku, které mohou propouštět vodní páry do semene. BP – puchýřek (z angl. „bulge“); HP – zátka pupku (z angl. „hilum 
pad“); HS – prasklina v pupku (z angl. „hilar fissure“); MP – otvor klový (mikropyle); SL – štěrbina, kterou vstupuje voda 
do semene kolem puchýřku (z angl. „slit“). Převzato z (Jayasuriya et al., 2007).  
 
Samotný pupek však ještě před definitivním porušením PY plní funkci ventilu 
propouštějícího vodní páry (Jayasuriya et al., 2009b). Štěrbiny v oblasti pupku jsou u sensitivních 
semen částečně otevřené a skrze ně může do semene pronikat vodní pára z vlhkého okolního 
vzduchu. Ta vstupuje do malých mezibuněčných prostor v endodermální vrstvě pod pupkem a jeho 
okolím. Zároveň ale vlivem vlhkosti dochází k expanzi struktur v oblasti pupku, které následně 
štěrbinu uzavřou a znemožní únik vodních par zpět do okolí. Ke stejnému uzavření pupku dochází 
i v případě přímého kontaktu s kapalnou vodou. Pokud jsou semena v této fázi vystavena vysoké 
teplotě (nad 35°C), dojde k nárůstu tlaku uvězněných vodních par natolik, že způsobí popraskání 




pouze po obvodu jednoho z puchýřků (Jayasuriya et al., 2007). Dále vznikají praskliny v oblasti 
pupku. Pomocí barvicích technik však bylo pozorováno, že jako primární vstup pro vodu slouží 
pouze praskliny vznikající po obvodu puchýřků, neboť se obarvily pouze buňky pod vrstvou 
lignifikovaných makrosklereid v subpalisádové vrstvě pod puchýřky (Jayasuriya et al., 2007). 
Praskliny vznikající po obvodu puchýřků se prodlužují, až nakonec prochází skrze celé osemení – 
na rozdíl od prasklin v zátce pupku, které se nikam nerozšiřují. Po 30 – 60 minutách nabobtnávání 
se u většiny semen začínají puchýřky od osemení oddělovat (Jayasuriya et al., 2007). Po jejich 
odpadnutí je obnažena subpalisádová vrstva, kterou tvoří papily usnadňující vstup vody do semene 
(Lyshede, 1984). Takový způsob vstupu vody do semene u lilkovitých (Convolvulaceae) je jedinečný 
(Jayasuriya et al., 2007). 
 
Tento mechanismus, kdy tlak vodních par v semeni způsobí první otevření vodní propusti, 
by vysvětloval chování semen některých jiných druhů a mohl by tedy být poměrně častý (Jayasuriya 
et al., 2009b). Například u semen Rhynchosia minima, kde jako ventil pravděpodobně funguje 
otvor klový, který je umístěn těsně vedle pupku (Rangaswamy & Nandakumar, 1985). Tato oblast, 
která umožňuje vstup vodním parám, není kryta kutikulou. U suchých semen jsou otvor klový 
i štěrbina v pupku otevřeny. Pokud štěrbina v pupku u suchého semene přijde do kontaktu 
s vodou, tak je velmi malé množství (10 l) absorbováno palisádovou vrstvou. Ta v důsledku toho 
nabobtná a zvětšené buňky uzavřou štěrbinu. Pokud následně dojde opět k vysychání, štěrbina se 
 
Obrázek 4: Komplex vodní propusti typu II. (a) Ilustrace uzavřeného a otevřeného komplexu vodní propusti typu II. (b, d) 
Fotografie a snímek z elektronového mikroskopu uzavřené vodní propusti; (c, e) otevřené vodní propusti. Na všech 
snímcích jsou semena albízie růžové (Albizia julibrissin). PV – palisádová vrstva; VP – vodní propust. Upraveno podle 




opět otevře (Rangaswamy & Nandakumar, 1985). Takové chování by mohlo umožnit vstup vodním 
parám, které by pak za příhodných podmínek (pravděpodobně vlhko a vysoké teploty) mohly 
způsobit tlak a nevratné otevření vodní propusti (Jayasuriya et al., 2009b).  
 
2.1.3. Vodní propust typu III 
Většinou je v oblasti vodní propusti vytvořena zátka ze sklerenchymatických buněk 
osemení, které nemohou propouštět vodu (Gama-Arachchige et al., 2013a; Geneve et al., 2018). 
Ta u dormantních semen těsně přiléhá ke stěnám otvoru v palisádové vrstvě buněk (někdy 
i v dalších vrstvách osemení). V případě porušení dormance dojde k oddálení okrajů otvoru a zátky, 
což umožní průnik vody do hlubších částí semene (Gama Arachchige et al. 2013; Geneve et al., 
2018). Pravděpodobně jedinou prací, která spekuluje o možném mechanismu způsobujícím 
otevření vodní propusti typu III, je studie semen bavlníku (Gossypium hirsutum) (Christiansen & 
Moore, 1959). Dormantní semeno obsahuje zhruba 8 % vody a v takovém stavu by mělo být 
při teplotě 20 °C ve vlhkostní rovnováze se vzduchem o relativní vlhkosti 60 % (Karon, 1947; 
Christiansen & Moore, 1959). K porušení dormance těchto semen však dochází v teple a vlhku, 
například při styku s horkou kapalnou vodou. Vzniklá nerovnováha by mohla vytvořit tlak, který by 
mohl podporovat narušení osemení (Christiansen & Moore, 1959).  
 
Zajímavou variantou vodní propusti typu III, kde není vytvořena jasně odlišitelná zátka, jsou 
například semena vlákně ostnité (Sida spinosa) (Egley & Paul, 1981). Jakmile začne voda hydratovat 
Obrázek 5: Komplex vodní propusti typu III. (a) Ilustrace uzavřeného a otevřeného komplexu vodní propusti typu III; (b, c) 
Vznik zátky v pupku během vývoje vajíčka; (d, e) Zátka v pupku zralého semene. Na všech snímcích jsou semena svitelu 




semeno, dojde v oblasti chalázy k vytvoření vypouklého puchýřku. Puchýřek vzniká tak, že buňky 
palisádové vrstvy výrazně zvětší svůj objem, což vede k vyklenutí a popraskání této vrstvy. Buňky 
subpalisádové vrstvy se ale nezvětšují a zůstávají na svém místě, což vede k oddělení těchto vrstev. 
Vnější stěny buněk subpalisádové vrstvy přitom zůstávají spojené s palisádovou vrstvou, takže 
dochází k roztržení buněk subpalisádové vrstvy a vylití jejich obsahu do vznikající dutiny. Praskliny 
vzniklé v palisádové vrstvě začnou propouštět vodu k roztrženým buňkám subpalisádové vrstvy, 
skrze které voda vstupuje dále do semene (Egley & Paul, 1981).  
 
2.2. PY v požárových ekosystémech 
 
Na 40 % povrchu planety se rozkládají ekosystémy, jejichž existence je vázaná na častý výskyt 
požárů (Chapin et al., 2002). Říkáme jim požárové ekosystémy (z angl. „fire-prone ecosystem"). Jedná 
se o travinné porosty, savany, mediteránní křoviny a boreální lesy v Jižní Americe, Africe a Austrálii 
(Archibold, 1995; Goldammer, 1993). Rostliny, které zde rostou, jsou ve většině případů tzv. pyrofyty. 
Takové rostliny velmi často klíčí po požáru. Část těchto rostlin si vytvořila PY jako ochranu 
před požárem a zároveň před vyklíčením v období mezi požáry (Baskin & Baskin, 1998). Mezi rostlinami 
klíčícími po požáru však nacházíme také druhy s jinými typy dormance, zpravidla s kombinovanou 
dormancí. Avšak PY v těchto oblastech výrazně převažuje nad ostatními typy dormance (Baskin & 
Baskin, 1998; Ooi, 2007). Primárním impulzem, který porušuje PY je tedy teplo vznikající při požáru. 
Často se v této souvislosti hovoří o prahové hodnotě teploty, které je nutné dosáhnout, aby došlo 
k porušení PY (Moreira & Pausas, 2012). V důsledku velkého teplotního šoku dochází k otevření vodní 
propusti (Auld & O’Connell, 1991).  
Převážná většina pyrofytů vytváří dlouhodobou semennou banku (Liyanage & Ooi, 2017), která 
v půdě může přetrvat i desítky let a po disturbanci umožňuje obnovit populaci (Bell et al., 1993; Auld 
et al., 2000). Hloubka uložení semene v půdě přitom výrazně ovlivňuje podmínky, kterým je během 
požáru vystaveno. Poté, co semena dopadnou na půdu, mohou být posouvána vertikálně směrem dolů 
pomocí abiotických faktorů – např. déšť (Benvenuti, 2007; Marthews et al., 2008) a biotických faktorů 
– např. mravenci (Auld, 1986). Velká část semen poskytuje odměnu pro mravence ve formě elaisomů 
(Auld, 1986). V důsledku toho si je však mravenci často odnáší do mraveniště (Auld, 1986), a tak se 
značná část semen (více než 20 %) dostane do hloubky větší než 5 cm (Liyanage & Ooi, 2018). 
S hloubkou uložení v půdě souvisí především teplota, které budou při požáru semena vystavena, neboť 
půda má velmi dobré izolační vlastnosti (Auld, 1986; Auld & Bradstock, 1996). Semena lze 
pro zjednodušení problematiky rozdělit přibližně do tří skupin podle toho, zda je PY je porušena 
po dosažení 60 °C, 80 °C, nebo 100 °C (Auld & O’Connell, 1991). Při teplotách nad 120 °C již u většiny 




Rozdělení semen do těchto skupin odpovídá hloubce jejich uložení v půdě. Semena, která 
pro prolomení PY potřebují teploty okolo 100 °C se nachází nejblíže povrchu. Do této skupiny patří 
především malá kulatá semena (Gómez-González et al., 2016). Kulatá semena totiž mají nejmenší 
poměr velikosti povrchu ke svému objemu a díky tomu lépe odolávají vysokým teplotám (Gómez-
González et al., 2016). Silně je ovlivňuje světelná inhibice (=na světle nejsou schopna vyklíčit), musí 
tedy být uložena těsně pod povrchem půdy, tzn. asi v horních 2 cm pod povrchem (Auld & Bradstock, 
1996; Penman & Towerton, 2008; Santana et al., 2010). Pokud by na ně světelná inhibice nepůsobila, 
mohla by vyklíčit na půdním povrchu a pak by jim hrozilo vyschnutí (Rokich & Bell, 1995). Vysoký 
teplotní práh, nutný pro prolomení PY, také může sloužit jako určitý detekční mechanismus, aby 
semeno vyklíčilo pouze v případě, když je uloženo mělko v půdě (Liyanage & Ooi, 2018). To je zapotřebí 
kvůli semenáčům. Malá semena totiž dávají vzniknout malým, kompetičně slabším semenáčům 
(Lahoreau et al., 2006). Naopak velká semena bývají uložena ve větších hloubkách, kde dochází 
k porušení PY při nižších teplotách (Moreira & Pausas, 2012). Mají tedy nižší teplotní práh pro porušení 
PY. Pokud by byla uložena mělko, tak se setkají s příliš vysokými teplotami, které je poškodí (Auld & 
Denham, 2006). Zakládají větší a lépe prosperující semenáče (Liyanage et al., 2016), avšak klíčí pomaleji 
a déle trvá, než semenáče dosáhnou povrchu, což poskytuje šanci semenáčům menších semen, která 
klíčí dříve a rychleji z malých hloubek, více vyrůst a zmohutnět, aby následně nebyla vytlačena 
semenáči velkých semen (Auld & Denham, 2006). Tento trend je popsán i mimo požárové ekosystémy 
(Norden et al., 2009).  
Hloubka uložení semene nesouvisí jen s velikostí semene, ale i s dobou, kterou semeno v půdě 
stráví. Délka období mezi jednotlivými požáry je proměnlivá, a tak se může stát, že semena budou 
v půdě čekat dlouhou dobu. Starší semena jsou většinou uložena hlouběji než mladší semena (Liyanage 
& Ooi, 2018). U starších semen některých druhů také dochází ke snižování prahové hodnoty 
pro porušení dormance. Jiné druhy mohou PY ztratit úplně a nedormantní semena pak zůstávají 
v semenné bance a pouze čekají na příznivé podmínky pro klíčení (Liyanage & Ooi, 2017). Na druhou 
stranu jsou v půdě vystavena patogenům, vlhkosti a dalším faktorům, které mohou vést k tomu, že 
semeno bude poškozeno a nebude schopné vyklíčit (Long et al., 2015). Obecně můžeme říci, že semena 
u nichž je porušena dormance při nižších teplotách, jsou k odumírání náchylnější (Liyanage & Ooi, 
2017). Neboť při uložení v půdě rychle klesá jejich životaschopnost i prahová hodnota pro porušení 
dormance. U semen s vysokou teplotní prahovou hodnotou pro porušení PY, tento proces probíhá 
výrazně pomaleji (Liyanage & Ooi, 2017). Taková semena pak mohou čekat v půdě na svůj okamžik 
velmi dlouhou dobu. Zástupce pyrofytů, jejichž semena mají vysokou teplotní prahovou hodnotu, 
se nachází v čeledích bobovité (Fabaceae), cistovité (Cistaceae), slézovité (Malvaceae) a řešetlákovité 




Rozlišení prahových hodnot pro porušení PY by mohlo umožňovat koexistenci druhů 
v požárových ekosystémech (Trabaud & Oustric, 1989; Herranz et al., 1998; Hanley et al., 2003; Ooi et 
al., 2014). Obdobný trend ale mohl vzniknout nejen mezi druhy, ale i uvnitř druhu. Pokud je u části 
semen PY porušena při 60 °C a u zbytku semen při teplotách blížících se 80 °C, tak semenná banka lépe 
přetrvává v půdě a po určitém teplotním stimulu vyklíčí jen část semen (Tavşanoğlu & Serter Çatav, 
2012; Liyanage & Ooi, 2015). Semena s vysokou teplotní hranicí pro porušení PY klíčí po velkém požáru 
výrazně více než semena s nízkým teplotním prahem (Moreno & Oechel, 1991; Hanley et al., 2003; 
Paula & Pausas, 2008). Dále diverzitu podporuje skutečnost, že na tvaru i velikosti semene závisí i míra 
klíčivosti (Hanley et al., 2003; Tavşanoğlu & Serter Çatav, 2012). Vyšší klíčivost se vyvinula 
u podlouhlých oválných semen (Gómez-González et al., 2011). V evoluci tedy musel být tlak na vznik 
rozdílných teplotních prahů pro porušení PY u různých semen a to jak mezi druhy, tak v rámci druhů 
(Liyanage & Ooi, 2018). 
U zástupců čeledí s PY, jejichž semena klíčí po požáru, rozlišujeme z hlediska populační ekologie 
dvě základní strategie. U druhů, které v angličtině označujeme jako „facultative seeders“, požár 
přežívají převážně dospělí jedinci. Tyto druhy nejsou příliš závislé na semenné bance (Vesk & Westoby, 
2004). U druhů, které v angličtině označujeme termínem „obligate seeders“, požár přežívají pouze 
semena (Vesk & Westoby, 2004). Semena „facultative seeders“ nemají příliš silnou vazbu na oheň 
a dormance bývá porušena při nižších teplotách, často již při 60 °C (Ooi et al., 2014). Takových teplot 
může být dosaženo nejen při požáru, ale i v průběhu horkých letních dní (Ooi et al., 2014). Pokud jsou 
tato semena vystavena teplotám okolo 100 °C, což je hodnota, které půdní prostřední v horních 
vrstvách (1-3 cm) při požáru běžně dosahuje (Shea et al., 1979; Moreno & Oechel, 1991; Bradstock & 
Auld, 1995), tak semena „facultative seeders“ mají vysokou mortalitu (Ooi et al., 2014). Proto je 
potřeba, aby byla uložena v půdním horizontu hlouběji než pouze v povrchových vrstvách (Ooi et al., 
2014). Výzkum na Gompholobium latifolium, Dillwynia floribunda, Pultenaea stipularis a třech druhů 
z rodu Bossiaea ukázal (Ooi et al., 2014), že u zástupců těchto druhů po požáru klíčí téměř všechna , 
nebo úplně všechna semena, která se nachází v semenné bance (Ooi et al., 2014). Pokud v půdě 
zůstává část semen, u nichž k porušení dormance nedošlo, pak se většinou jedná jen o velmi malou 
část - asi o 2 % (Ooi et al., 2014). Porušení PY semen “obligate seeders“ je závislé na velkých intenzivních 
požárech (Ooi et al., 2014). Proto jsou tyto druhy adaptované na dlouhá období mezi jednotlivými 
požáry (Lamont et al., 1991). Než dojde k dalšímu požáru, tak semeno vyklíčí, vyroste z něj rostlina, 
která dospěje a vytvoří vlastní semena, která vytvoří semennou banku (Lamont et al. 1991). Na příkladu 
čtyř druhů akácií (Acacia), Dodonaea triquetra a Pomaderris discolor se ukázalo (Ooi et al., 2014), že 
u „obligate seeders“ po požáru neklíčí všechna semena, ale významná část (průměrně 21 %) zůstává 
v půdě jako „pojistka“ (Ooi et al., 2014). „Obligate seeders“ jsou totiž nejvíce citlivé ke změnám 




by však další požár nastal dříve, než dojde k obnovení semenné banky, tak populace nejspíše nezanikne 
a obnoví se z dříve nevyklíčených semen. Někteří „obligate seeders“ vyskytující se v mediteránních 
křovinách mají vyvinuté mechanismy pro zesílení hořlavosti (Saura-Mas et al., 2010; Pausas et al., 
2012), kterými mohou zvyšovat teplotu v půdě při požáru. To vede k poškození či zabití dospělých 
jedinců konkurenčních druhů a možná také k zabití semen ostatních rostlin, což sníží kompetici 
pro semenáče (Moreno & Oechel, 1991; Lloret & López-Soria, 1993). Zvýšení teploty také zajistí, aby 
byla PY skutečně porušena a následně semena mohla vyklíčit (Moreira & Pausas, 2012).  
Na základě pozorování „facultative seeders“ rostoucích v mediteránních oblastech vznikla také 
tzv. letní hypotéza (anglicky „summer hytophesis“) (Bradshaw et al., 2011; Moreira & Pausas, 2012). 
Předpokládá, že oheň je v mediteránních ekosystémech poměrně nový fenomén a objevil se až 
po příchodu člověka (Bradshaw et al., 2011). Proto vysoký teplotní práh pro prolomení dormance 
musel být evolučně formován mnohem původnějším prvkem v krajině – kumulací vysokých letních 
teplot (Bradshaw et al., 2011). Během horkých letních dní povrch půdy běžně dosahuje 40 °C–60 °C 
(Tieu et al., 2001; Baeza & Roy, 2008), avšak teplo se může kumulovat, a nakonec mít stejný efekt jako 
požár, kdy je dosaženo i teplot 150 °C v hloubce 1 cm, 100 °C ve 2,5 cm a 50 °C v 5 cm (Trabaud, 1979). 
V současné době k porušení dormance v důsledku působení vysokých teplot patrně dochází u 7–49 % 
semen v závislosti na druhu (Ooi et al., 2014). Letní hypotéza praví, že porušení PY v důsledku vysokých 
teplot se v některých požárových ekosystémech vyvinulo nezávisle na porušení dormance ohněm 
(Buhk & Hensen, 2006; Luna et al., 2007; Bradshaw et al., 2011). Kumulace vysokých teplot bude PY 
porušovat až na konci léta, kdy jsou podmínky pro klíčení a následný vývoj semenáčů příznivé (Auld & 
Bradstock, 1996; Santana et al., 2010). Oproti tomu požár může vypuknout kdykoliv a semena by pak 
mohla po jediném dešti uprostřed jinak suchého léta vyklíčit do velmi nepříznivých podmínek. Proto 
se porušení dormance letními teplotami může jevit výhodnější (Auld & Bradstock, 1996; Santana et al., 
2010). Nicméně, i když je dormance porušena, ke klíčení dojde pouze za příznivých podmínek 
tzn. například za dostatečné půdní vlhkosti, což málo kdy způsobí ojedinělý déšť (Baskin & Baskin, 1998; 
Fenner & Thompson, 2005; Thompson & Ooi, 2010). Letní hypotéze dále odporuje řada skutečností. 
Například to, že jedinci rostoucí v teplejších podmínkách mají vyšší prahové hodnoty pro porušení PY 
než jedinci stejného druhu z chladnějších oblastí (Ooi et al., 2012). Podmínky, v jakých vyrůstala 
mateřská rostlina, a v jakých se následně vyvíjelo semeno, v takových případech určují výši prahové 
teploty, kdy dojde k porušení dormance (Ooi et al., 2012). Tato adaptace má zajistit, aby většina semen 
zůstala v semenné bance, dokud nenastane požár a tak nedocházelo k porušení dormance vlivem 
kumulace vysokých letních teplot (Ooi et al., 2012). U druhů z čeledi cistovité (Cistaceae) bylo 
pozorováno, že klíčivost semen výrazně více stimuluje oheň než vysoké teploty (Auld & Bradstock, 
1996; Baeza & Roy, 2008). U čeledi bobovité (Fabaceae) klíčila v odpovědi na vysoké letní teploty větší 




semen klíčících po požáru (Auld & Bradstock, 1996; Baeza & Roy, 2008). Je však možné, že tato semena 
měla kromě fyzikální dormance také fyziologickou dormanci, a proto semena reagovala na oheň jinak 
než na vysoké letní teploty. Dalším argumentem proti zmíněné letní hypotéze jsou výsledky výzkumů, 
které naznačují, že oheň je starověkým fenoménem i v mediteránních oblastech (Pausas & Keeley, 
2009; Bond & Scott, 2010) a že měl zásadní vliv na formování vlastností rostlin (He et al., 2011, 2012; 
Pausas & Schwilk, 2012). Navíc není žádný důkaz o tom, že by vysoké letní teploty byly původnější 
než požáry a přepokládaná teplá léta jsou v mediteránních ekosystémech často spojena s požáry 
(Moreira & Pausas, 2012). Dle současných poznatků stojí proti letní hypotéze nezanedbatelné množství 
argumentů, a proto není možné ji prohlásit za jednoznačně platnou. Na druhou stranu existují 
argumenty, které ji podporují. Většina vědců s letní hypotézou v současné době nepracuje. Je však 
možné, že pravda stojí na obou stranách a porušení PY vysokými teplotami mohlo vzniknout opakovaně 




Endozoochorie označuje způsob šíření semen, při kterém jsou pozřena živočichem a následně 
defekována na jiném místě. Trávící trakt živočichů ale představuje silně korozivní prostředí a semena 
se tomu přizpůsobují tvorbou tvrdého nepropustného osemení vytvářejícího PY či méně často 
kombinovanou dormanci. Nejčastějšími šiřiteli endozoochorních semen jsou plodožraví obratlovci – 
savci, ptáci, plazi. Většina z nich sežere zralý dužnatý plod a po nějakém čase defekuje semena 
(Pakeman et al., 2002; Samuels & Levey, 2005). Jedná se o častou adaptaci rostlin, která má zásadní 
vliv na jejich vlastnosti (Fenner & Thompson, 2005; Traveset et al., 2007; Van der Pijl, 1982). Přibližně 
27 % krytosemenných a 64 % nahosemenných taxonů si vytvořilo plody, které jsou atraktivní 
pro živočichy (Traveset et al., 2007). Endozoochorně ale mohou být šířena také semena některých 
rostlin, které nemají dužnaté plody. Například, pokud živočich sežere celou rostlinu i s plody (Corral et 
al., 1989), nebo tzv. mimetická semena, která napodobují jedlé plody, ale neposkytují žádnou odměnu 
(Pizo et al., 2020). Je možné, že se u některých těchto druhů vyvinula PY v podobě tvrdého osemení 
původně jako obrana před predátory semen a až sekundárně začala plnit roli v disperzi semen (Paulsen 
et al., 2013). Pokud jsou totiž semena uložena pod povrchem půdy, tak je křečci (Phodopus) najdou 
pouze v případě, kdy mají semena porušenou PY a propustné osemení. Je tedy pravděpodobné, že PY 
zamezuje šíření nějakých těkavých látek ze semen (Paulsen et al., 2013).  
Uvádí se, že endozoochorní způsob šíření semen má dvě velké výhody: šíření semen 
na dlouhou vzdálenost a zvýšení klíčivosti semen. Šíření na dlouhou vzdálenost umožňuje rostlinám 
kolonizaci nových území (Howe & Smallwood, 1982; Traveset et al., 2007). Zároveň je tímto způsobem 




al., 2007). Tím je snížena postdisperzní mortalita semenáčů (Razanamandranto et al., 2004). Dále je 
postdisperzní mortalita snížena díky nižší kompetici s dalšími semenáči o prostor a o světlo. Přitom se 
vždy nemusí jednat pouze o primární disperzi živočichem, který sežral semena. Na Kanárských 
ostrovech je mnoho semen s PY konzumováno veleještěrkami (Gallotia). Tito ještěři slouží jako potrava 
dvěma druhům ptáků – ťuhýku pustinnému (Lanius meridionalis) a poštolce obecné (Falco tinnunculus) 
(Nogales et al., 1998; Padilla & Nogales, 2009; Padilla et al., 2012). Potravní chování se u těchto druhů 
liší, což ovlivňuje disperzi semen na dlouhou vzdálenost. Když ještěrku uloví poštolka, tak si svoji kořist 
odnese na vyvýšené místo. Zde vyvrhne vnitřnosti, které obsahují semena, a zbytek ještěrky sežere. 
Tento proces vede k tomu, že většina semen není poštolkou pozřena. To je pro semena výhodné, neboť 
neprochází jejím trávicím traktem, kde by došlo ke snížení jejich životaschopnosti, ale jsou šířena 
na velkou vzdálenost. Oproti tomu ťuhýk konzumuje celou ještěrku a semena tak mohou být 
poškozena ještě jeho trávicím traktem, ale také zanesena do větší vzdálenosti a do odlišného prostředí 
(Padilla & Nogales, 2009).  
Pozitivní efekt endozoochorního šíření na klíčení semen může být zapříčiněn několika faktory. 
V trusu se nachází velké množství vody i živin, což by semenáčům mohlo poskytovat příhodné 
podmínky pro klíčení (Razanamandranto et al., 2004). Příkladem je výzkum prováděný na štírovníku 
tenkolistém (Lotus tenuis). Jeho nedormantní semena v čerstvě defekovaném trusu, který se nacházel 
na suché půdě, začala klíčit (Vignolio & Llobet, 2011). Pravděpodobně k tomu došlo právě díky vlhkosti 
v trusu (Vignolio & Llobet, 2011). Alternativní vysvětlení, proč trus zvyšuje klíčivost, praví, že trus 
potlačuje konkurenční druhy (např. trávy), neboť leží na nich. Tím se snižuje kompetice o světlo, prostor 
a živiny, čímž by mohlo docházet k podněcování klíčení semene (Loth et al., 2005). Toto vysvětlení by 
mohlo platit pro zvýšenou klíčivost akácie zkroucené (Acacia tortilis) nacházející se pod sloním trusem 
(Loth et al., 2005). Oproti tomu v případě Acacia sieberiana klíčilo více semen, pokud byla umístěna 
v samotné půdě do hloubky 1 cm pod povrchem, než pokud na půdě ležel trus dobytka (Grellier et al., 
2012). Trus by ale mohl zvyšovat klíčivost semen také dalšími mechanismy, například zvýšením obsahu 
živin a výsledky uvedené studie (Loth et al., 2005) proto nelze jednoznačně interpretovat jako efekt 
snížené kompetice. Projití trávicím traktem zároveň velmi často porušuje PY a tím umožňuje klíčení 
semen (Schupp, 1993; Traveset, 1998). K porušení PY pravděpodobně dochází v důsledku kombinace 
více faktorů – mechanického obroušení osemení o střevní stěnu, chemického narušení osemení 
v průběhu trávení (Rolston, 1978; Agami & Waisel, 1988; Barnea et al., 1990) a vysokou teplotou 
(Janzen, 1981). Jednotlivé faktory se uplatňují různou měrou v závislosti na typu živočicha i druhu 
rostliny. Dalším možným vysvětlením vyšší klíčivosti semen je, že v trávicím traktu dojde 
k odstranění dužiny plodu a spolu s ní i sloučenin, které jsou v dužině obsaženy a zabraňují klíčení. Tyto 
sloučeniny mohou potlačovat klíčivost tím, že vytváří nepříznivé prostředí (vysoký osmotický tlak, nízké 




V takovém případě je tedy možné, že se uplatňuje nejen PY, ale také jiné typy dormance. Avšak 
u některých druhů se stává, že i poté, co semena projdou trávicím traktem a jsou vyloučena s trusem, 
zůstanou dormantní a neklíčí. Například pouze 6 % semen retamy pravé (Retama raetam) je schopno 
po projití trávicím traktem zajíce okamžitě klíčit (Izhaki & Ne’eman, 1997). 44 % semen bylo schopno 
klíčit, pokud po projití trávicím traktem a defekaci, byla ještě skarifikována. To znamená, že pouze 
sežrání a následná defekace zajícem k porušení PY nestačily (Izhaki & Ne’eman, 1997). Podobné 
výsledky byly získány i výzkumem na semenech Acacia lingulata, která byla odebrána z trusu ptáků. 
Když byla následně mechanicky skarifikována, vykazovala výrazně vyšší klíčivost (Letnic 2000). Pozitivní 
efekt skarifikace ukazuje na existenci PY, ale mechanismus ani faktor, který by u těchto druhů mohl 
porušovat PY do defekaci, nejsou známé.  
Endozoochorie nicméně neznamená pouze výhody, protože ne všechna semena průchod 
trávicím traktem přežijí. Nezanedbatelná část semen je při průchodu trávicím traktem poškozena 
v takovém rozsahu, že následně již nejsou schopna vyklíčit (Razanamandranto et al., 2004; Jaganathan 
et al., 2016). V takovém případě se jedná o predaci semen (Lynes & Campbell, 2000). Vliv na přežití 
semen v průběhu průchodu trávicím traktem má i to, zdali je živočich hladový či nikoliv. Hladoví 
živočichové mají aktivnější trávení a stráví tak větší množství semen (Agami & Waisel, 1988). 
Herbivorem mohou být sežrána i semena, která již mají porušenou PY a v půdě pouze čekají na příznivé 
podmínky prostředí, aby mohla začít klíčit. V takovém případě většinou v trávicím traktu sice rychle 
vyklíčí, neboť je zde vhodná teplota i vlhkost. Nicméně jsou záhy zabita trávicími procesy, nebo 
při defekaci (Janzen, 1981; Janzen et al., 1985).  
Při endozoochorii na semena působí trávení živočichů v několika krocích. Prvním krokem je 
žvýkání plodů, a tedy i semen, v tlamě. Příkladem mohou být výsledky výzkumu semen akácie 
zkroucené (Acacia tortilis). Pokud semena sežrala impala (Aepyceros melampus), tak přežilo pouze 5 % 
(Jarman, 1987). Pokud však byla semena sežrána slonem, tak většina semen prošla trávicím traktem 
aniž byla poškozena (Lamprey et al., 1974). Tento rozdíl může být způsoben tím, že čím menší má 
živočich tlamu, tím více semen přijde do kontaktu se zuby, budou více žvýkána a tím jim více hrozí 
poničení (Jarman, 1987; Gardener et al., 1993a). Výrazně poškozené osemení v důsledku žvýkání totiž 
může být důvodem, proč semeno následný průchod trávicím traktem nepřežije (Janzen, 1981). U jiných 
druhů ale může být žvýkání či okousání semen prospěšné. Mnoho malých hlodavců semena pouze 
okouše, ale nekonzumují je celá (Miller, 1995). V takovém případě může docházet ke zvýšení klíčivosti 
semen s PY díky narušení osemení. Pokud byla semena akácií (akácii zkroucené - Acacia tortilis a akácii 
arabské - Acacia nilotica) pouze ohlodána hlodavcem, tak vykazovala vyšší klíčivost, než semena 
s neporušeným osemením (Miller, 1995). Mohlo by se tedy zdát, že pouze ohlodání by mohlo být 
pro porušení PY semen výhodnější než sežrání (Janzen, 1981). Tato hypotéza však nebyla potvrzena 




pouze ohlodaná semena (Janzen, 1981; Miller, 1995). Je tedy možné, že se efekt žvýkání či ohlodání liší 
u různých druhů.  
Dalším krokem je již vlastní průchod semen trávicím traktem. Jeden možný mechanismus, který 
by mohl porušovat PY, je mechanické obrušování osemení o střevní stěny (Razanamandranto et al., 
2004). Mezi herbivory se liší průměr střeva. V důsledku toho se liší i množství semen, které přijde 
do kontaktu se střevní stěnou (Razanamandranto et al., 2004). U tenčího střeva přijde do kontaktu 
se střevní stěnou větší množství semen a jsou tak více vystavena mechanické skarifikaci (Coe & Coe, 
1987; Simao Neto et al., 1987; Miller, 1995). Proto například množství semen, které přežijí průchod 
trávicím traktem ovce, je výrazně nižší, než množství semen vylučované dobytkem (Razanamandranto 
et al., 2004). V případě velkých savčích herbivorů, jako jsou sloni a koně, jejich velké střevo umožňuje 
průchod více semen, aniž by semena byla odřena o střevní stěnu. Teoreticky to vysvětluje vysoké 
množství životaschopných semen v trusu velkých herbivorů (Janzen, 1982; Miller, 1995). Naopak malí 
herbivoři většinou mají úzké střevo, což zvyšuje pravděpodobnost mechanického odření semene 
o střevní stěnu. Výsledkem je více zničených semen v trusu menších herbivorů (Miller, 1995).  
Úspěšné porušení PY během průchodu trávicím traktem bývá nejčastěji připisováno kyselému 
prostředí trávicího traktu herbivora, kde dochází k chemickému narušení osemení a semeno se stává 
propustné pro vodu (Gardener et al., 1993b; Razanamandranto et al., 2004; Robles et al., 2005; 
Goddard et al., 2009). U savců je v žaludku přítomná kyselina chlorovodíková (HCl), která hraje zásadní 
roli v trávení potravy (Ali et al., 2011). Právě HCl by mohla způsobovat chemické narušení osemení 
u endozoochorních semen. Tuto domněnku podporují laboratorní pokusy, kdy byla semena vystavena 
samotné HCl. V důsledku toho došlo u různých druhů rostlin k rozrušení osemení a zvýšení klíčivosti 
(např. Ali et al., 2011; Jaganathan et al., 2019). Efekt chemického prostředí trávicího traktu však nemusí 
být způsoben pouze HCl, protože se v trávení uplatňují také různé enzymy. Některé práce proto 
simulují efekt trávicího traktu roztokem pepsinu v HCl (Venier et al., 2012). 
Semena se k endozoochorii nepřizpůsobují pouze tvorbou tvrdého osemení (a tedy většinou 
PY), ale také svým tvarem a velikostí. Byla pozorována negativní korelace mezi velikostí semene 
a množstvím defekovaných semen (Cox et al., 1993; Pakeman et al., 2002; Manzano et al., 2005). To 
je pravděpodobně způsobeno tím, že čím jsou semena menší, tím více jich herbivor může sežrat a 
později i vyloučit (Russi et al., 1992; Mouissie et al., 2005; Bruun & Poschlod, 2006; Peguero & Espelta, 
2014). Malá semena kromě toho přežívají projití trávicím traktem lépe než velká semena. 
Pravděpodobně je to proto, že díky své malé velikosti prochází střevem snadněji a rychleji, což jim dává 
vyšší šanci na přežití (Jakobsson & Eriksson, 2000). Malá semena také mají větší šanci, že budou při 
průchodu trávicím traktem méně poškozena (Russi et al., 1992; Gardener et al., 1993b). To potvrzuje 
i výzkum prováděný na kravách, kdy malá semena lépe prochází skrze bachor a čepec do dalších částí 




se domnívají, že velikost semene není důležitá pro životaschopnost po projití trávicím traktem. Tvrdí, 
že velká semena jsou stejně nebo dokonce i více životaschopná v porovnání s malými semeny díky 
mohutnějšímu osemení (Cardoso et al., 2008; D’Hondt & Hoffmann, 2011). Endozoochorně jsou totiž 
šířena i větší semena. U těchto semen vzniká mohutnější osemení, což jim umožňuje také přežívat 
průchod trávicím traktem (Coe & Coe, 1987; Gardener et al., 1993b; Miller, 1995). Tento názor 
podporuje skutečnost, že nebyl nalezen silný vztah mezi velikostí semene a pravděpodobností jeho 
přežití, pokud dojde k defekaci většího množství semen různých druhů rostlin, která se lišila velikostí 
i tvarem (D’Hondt & Hoffmann, 2011). Endozoochorně tedy mohou být šířena jak malá semena 
s tvrdým, ale tenkým nepropustným osemením, tak velká semena, pokud jsou schopna vytvářet 
mohutné osemení.  
Vliv má také tvar semen. Kulatý tvar umožňuje snadnější posouvání střevem a taková semena 
v něm díky tomu stráví kratší dobu (Razanamandranto et al., 2004). Obecně je v defekovaném 
materiálu velmi málo semen výrazně podlouhlého tvaru (Gardener et al., 1993b). Příkladem jsou 
semena Prosopis africana (Razanamandranto et al., 2004). Množství semen, které bylo defekováno 
ovcí, nebo kozou, bylo závislé na délce semene (Simao Neto et al., 1987). Čím byla semena kratší, tím 
více bych prošlo trávicím traktem a nebyla strávena. Tato závislost na velikosti semene nebyla 
pozorována u dobytka (Simao Neto et al., 1987). Nicméně na význam tvaru a velikosti semene panují 
rozličné názory a je potřeba udělat více výzkumů. Je také možné, že kulatá semena by mohla lépe 
odolávat agresivnímu prostředí také díky malému poměru povrch/objem, což může snižovat investici 
zdrojů do tvorby osemení. Bohužel jsem nenašla práci, která by s touto myšlenkou pracovala. Jako 
nejvhodnější přizpůsobení pro endozoochorii se nicméně jeví malá a kulatá semena. Jejich výhodou je, 
že snadno prochází trávicím traktem.  
Velká část semen je konzumována více druhy živočichů a podmínky, kterým je semeno 
vystaveno uvnitř živočicha, se mezi různými druhy živočichů liší. Druh herbivora tedy ovlivňuje 
přežívání semen i jejich schopnost klíčit. Ačkoliv chemické složení a uspořádání střeva je u většiny 
savčích herbivorů velmi podobné, jednotlivé druhy se výrazně liší nejen průměrem střeva, ale také 
délkou trávení. Zda bude následně semeno schopné vyklíčit, záleží také na tom, kolik času v trávicím 
traktu semeno stráví (Janzen et al., 1985; Campos & Ojeda, 1997; Cosyns et al., 2005). Čím méně času 
semeno v trávicím traktu stráví, tím je větší pravděpodobnost, že to přežije, protože na něj kratší dobu 
působí mechanická i chemická skarifikace (Gardener et al., 1993b; Murray et al., 1994; Doucette et al., 
2001; Razanamandranto et al., 2004). Avšak semena s mohutnějším osemením bývají adaptována 
na delší průchod trávicím traktem, aby došlo k porušení PY a mohla vyklíčit (Cardoso et al., 2008; 
D’Hondt & Hoffmann, 2011). Plodožraví živočichové mají často krátké střevo, rychlé trávení potravy 
a semena jejich trávicím traktem díky tomu prochází velmi rychle (Simao Neto et al., 1987). Délka 




potravu v průměru 66 hodin. Ovce tráví potravu v průměru 57 hodin a králík pouhých 17 hodin. Malá 
semena (< 3 mg) lépe přežívají sežrání menšími herbivory jako králíkem (Cosyns et al., 2005), ovcí 
(Pakeman et al., 2002), kopytníkem (Cosyns et al., 2005), nebo ptákem (Swank & Virginia, 1944; 
Krefting & Roe, 1949). Tito živočichové si zároveň malá semena preferenčně vybírají (Pakeman et al., 
2002).  
Přizpůsobení semen k endozoochorii může ovlivnit řadu dalších faktorů. Významný vliv může 
mít např. na hloubku uložení semen v půdě. Někteří živočichové trus zahrabávají, čímž se semeno 
dostává hluboko pod povrch půdy. Jiné druhy živočichů, například velcí savci a ptáci, primárně defekují 
na půdní povrch a semena na něm zůstávají ležet. Například semena Acacia constricta se po defekování 
tarbíkomyší (Dipodomys) ocitnou zahrabána nejčastěji v hloubce 2–4 cm pod půdním povrchem (Cox 
et al., 1993). Hloubka uložení v půdě pak může ovlivňovat následné klíčení či porušení dormance.  
Určitou výhodou endozoochorie může být také alespoň částečná ochrana semen 
před napadením hmyzem. Semena jsou často vystavena predaci hmyzem, jako jsou nosatci 
(Coleoptera: Curculionidae) a zrnokazi (Coleoptera: Bruchidae) (Traveset, 1992; Miller, 1996). Ti často 
napadají semena již během dozrávání nebo těsně po něm. Sežrání semen velkým živočichem zabije 
hmyz, který by jinak pokračoval k poškozování semen (Halevy, 1974; Lamprey et al., 1974; Hoffman et 
al., 1989) . Efekt působení hmyzu na semena ale nemusí být vždy negativní. Pozorování prováděná 
na různých druzích – například na různých druzích bavlníku (Gossypium) ukázala, že někteří nosatci 
a zrnokazi mohou napadnout semena v tobolkách a částečně okousaná semena pak vyklíčí v průběhu 
prvního období dešťů, narozdíl od nepoškozených semen, která zůstávají dormantní (Karban & 
Lowenberg, 1992). Také bylo pozorováno, že i hmyz může být vhodným vektorem šířícím semena 
endozoochorně. Například koníkovití (Rhaphidophoridae) endozoochorně šíří velice drobná semena 
některých heterotrofních rostlin čeledí vstavačovité (Orchidaceae), vřesovcovité (Ericaceae) 
a zárazovité (Orobanchaceae) (Suetsugu, 2018b,a). Není však jasné, jestli se u těchto semen vyskytuje 
PY. 
Na závěr této kapitoly bych ráda uvedla, že se jedná o velmi obtížně studovatelnou adaptaci. 
Výzkum se většinou provádí na domestikovaných živočiších, kteří však nejsou hlavními šiřiteli semen 
v přírodě. Kromě toho se mnoho prací ve svých výsledcích rozchází. Důvodů může být řada, například 
rozdíly v chování semen mezi různými druhy rostlin či rozdíly v trávení mezi různými druhy živočichů. 
Některé práce používají čerstvě sklizená semena, jiní pracují se staršími semeny. Někteří semena 
po defekaci omyli a pracovali s čistými semeny, jiní ne. Zároveň je u studovaných semen málokdy 
určován druh dormance, a tak v mnoha studiích není jasné, zdali se týkají semen s PY, nebo 






Semena s fyzikální dormancí (PY) najdeme v mnoha různých ekosystémech. Počet rostlin, 
u kterých se vyskytuje tato forma dormance, je však velmi těžké určit. Často má semeno kombinaci 
více různých typů dormance a to, zda se skutečně jedná pouze o PY, nelze určit pouze na základě 
morfologie osemení. I když se všechna semena s PY vyznačují tím, že jsou chráněna nepropustným 
osemením, tak faktory, které PY porušují, jsou značně rozdílné. Dají se však rozdělit na dva základní: 
chemické a mechanické porušení. Příkladem chemického porušení PY mohou být děje působící 
při endozoochorii. Tato semena k nabobtnání nepotřebují otevření specializované vodní propusti. 
U nich totiž vznikají místa, kterými voda může vstupovat do semene, v různých místech osemení 
během průchodu trávicím traktem živočichů. Některé takové druhy rostlin jsou velmi úzce 
specializované a mohou být šířeny pouze jedním druhem živočicha. Pokud jsou semena těchto rostlin 
sežrána jiným živočichem, tak mohou být v trávicím traktu rozmělněna a rozleptána, nebo naopak 
nedojde k dostatečnému porušení PY. Pokud dotyčný druh živočicha, který u takových semen porušuje 
PY, začne vymírat, znamená to pro dotyčný druh rostliny vážné ohrožení. Druhý způsob porušení PY je 
mechanický, který se nejčastěji zakládá na teplotním šoku nebo na hydrataci struktur v osemení. 
Taková semena mají v osemení zpravidla diferencované specifické struktury regulující vstup vody 
do semene, tzv. vodní propust. Příkladem je působení vysokých teplot. V tomto případě v osemení 
může vzniknout prudký gradient teplot, v jehož důsledku se odlišně mění velikost buněk osemení, což 
má za důsledek otevření vodní propusti. Podobné změny velikosti vedoucí k otevření vodní propusti 
může spouštět také vlhkost. Část semen reagujících na vysoké teploty může být ohrožena globálním 
oteplováním, neboť v jeho důsledku by mohlo stále častěji docházet k tomu, že PY bude porušena 
namísto požáru pouze vlivem vysokých letních teplot. Taková semena pak vyklíčí v nehodnou dobu, 
což snižuje pravděpodobnost přežití semenáčů. Pokud dojde k velkým ztrátám semen v období 
mezi požáry, pak může být ohrožena existence celé populace. Další ohrožení by mohlo vznikat, pokud 
by člověk příliš potlačil přirozeně vznikající požáry.  
I přesto, o jak zásadní děj se v životě rostlin jedná, stále ve většině případů neznáme faktory 
ani mechanismy, kterými k porušení PY dochází. Je tedy potřeba dále studovat jak faktory porušující 
PY, tak mechanismy, ke kterým v osemení dochází. Zajímavé by bylo objasnění evolučních souvislostí 
vzniku PY. V této oblasti máme jen velmi málo znalostí a názory se značně rozchází. Získané znalosti 
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